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??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??? ???? ???????????? ????????????? ????? ???????? ??????????? ??????? ????????? ???? ??????? ???????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????











????? ??? ???????? ???????? ????????? ??? ?? ???????? ?????? ??? ?????? ??? ???????????? ??? ?????? ????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??? ????????? ????????? ???? ???????????? ?????? ????????? ???? ??????????? ???????? ??? ???? ??????? ????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????? ????????????????????
??? ?? ???????? ??? ??? ???????????????? ?????????????? ????????? ??????????? ?????????? ??? ???? ?????
???? ????? ??????????? ???????? ?????? ??? ??????? ????? ????? ??? ?????????? ??? ???? ?????? ??????? ???
??????????????????? ????? ???? ???????? ???? ????????????????????????? ???????????? ???? ????????? ????




?????? ??? ????????????????? ???????????? ??????? ???????? ??? ??????????? ???????? ???? ????? ??????





???????????? ????????? ???????????? ??? ?????? ????????? ??? ????????? ??? ????????? ???????????





1.2 Biological bottom-up approaches 
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????? ?????????????? ???? ????????????????????? ?????????? ??? ???????? ??? ???? ???????
?????????????? ?????????? ??? ????????? ??? ??????? ??????????? ?? ?????? ???? ??? ??????????????????
???????????????? ??? ??? ??????????????????????????????? ??????? ????????? ??????????? ????????????
??????????? ?????????? ??? ?????? ????????? ??? ?????????? ????????????? ??? ?? ?????? ???? ???
??????????????? ??????????? ??? ?????????????? ?????????? ???????? ????????? ?????? ????????????
???????????? ????? ????????? ????? ??????? ???? ?????????????? ???????? ??? ??? ?????????? ????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????? ??????????? ????????? ?????? ???? ? ????????? ????? ??????????? ???? ???????????? ?????????
?????????? ??? ????????????? ????????? ??? ?????? ?????? ?????? ????? ??? ?????? ??? ???? ????????? ????
??????????????????????????????????????????????
???? ??? ?????? ???????? ??? ???? ????? ?????? ???????? ?????? ????????? ??????? ???? ????????????????
?????????????? ?????????????????????? ???? ?????????????????????????????????? ??????????????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????






??? ???? ????????? ??????????? ???? ?????? ???????? ??????? ????? ???????? ?????? ????????? ?????????????
??????? ????? ???? ??????????????? ????????? ???????? ??? ????? ??? ????????? ?? ??????? ????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???? ?????? ??? ??????? ???????????? ???? ??? ???? ??????????????? ??? ?? ???? ?????????? ??????? ????
????????????? ??? ??? ??? ?????? ??? ???? ??????? ????? ????????? ?????????? ??? ???????????? ????
???????????????????????????????? ?????? ??????????????? ????????????? ?????????????????????????????




?????????? ????? ?????????????????????? ???????? ?????????????????????????????????????????????
????????? ??????????? ???????? ?????? ??????? ??? ???????? ?????????? ????????? ??????? ??????? ??????? ???
??????????????????????? ????? ????? ?? ????? ?????? ??? ???????? ??? ??? ?????????? ????????? ??? ????????
???????? ????????? ???????? ??? ????? ????????? ??????????? ????? ??? ?????????????????? ?????? ????
?????????????????????????????????????????????
???????? ?????????? ???????? ????????? ??????????? ???????? ???????? ?????????? ??? ??????
???????????? ??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????? ???? ??????????????? ?????? ???????? ???? ????? ????? ??????? ?????????? ???? ????????
??????????? ???? ???????? ????? ??? ?????? ???????? ?????? ??? ???? ????? ?????? ??? ??? ?????????? ????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????? ???????? ????????????????? ???????? ??? ????? ??? ??????? ?? ????????????????????????? ???
???????? ????? ??????? ?? ??????? ??????????? ???? ????????? ???????????? ????????????? ???? ???????









1.3 Whole-brain approaches 
????????? ???????? ??? ?????????????????? ????? ????????? ????? ???????? ??????? ?????????? ????????
??????????? ???? ??????????? ??????? ???? ????? ????????? ??? ???? ??????? ??? ?????? ????? ?? ????????
?????????????? ??? ?????? ???????????? ??? ???? ???????? ??? ???? ?????? ??????? ?????? ?????????
?????????????????????? ?????????? ????????? ??????????? ?????? ?????????????????????????????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????????????????????????????????





?????? ????? ?????? ???? ??? ?????? ???????? ???????? ?? ???????? ????????? ??????? ????? ?? ????????
?????????? ???? ????????????? ????????? ??????????? ????????? ??????????????? ???? ????? ??? ????????
???? ????????? ?????? ???? ??????? ???????????? ???? ?????????? ??? ???????????? ???????? ??? ????? ???
????????? ?????? ???? ????????? ?????? ????? ???? ???? ???????????? ?? ???????????? ???????????? ???
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????????? ?????????????????? ??? ???? ????????? ????????????? ???????????? ????????????? ????????
?????????????????? ????????????????????????????????????????????? ????? ????????????????????????
?????????? ????????? ???????????? ??? ???? ?????? ???????? ???? ?????????? ??????? ????? ?????? ??? ??????
????????? ???????? ???????? ??????????? ?????? ???? ?????????? ??? ????????????? ????? ?? ???? ????
????????????????? ???????????? ???? ????? ??????????????? ???? ????????????????? ????????????? ??? ???
????? ????? ??? ??????????????? ?????????? ??????????????? ??????????????? ?????? ??????????? ????
???????? ?????? ?????????????????????? ??? ?? ????????????????? ????????? ???? ????????? ????? ??????
?????????? ???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????????? ???? ????? ?????????? ???? ??????????? ?????? ??????????? ????????????? ???????? ?????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????




???? ???????? ?????? ????????? ???? ???????????? ??????????? ???? ??????????? ?????? ????????????
?????????????????? ??????? ?? ??????????????? ??????????? ??????? ??????? ??? ???????????? ????????????
?????????????????? ?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????








?????? ???????????????? ??????? ???????? ??? ?????????? ???????? ??????????? ??????????? ??????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????? ????????????????????????
????? ???????????????????????????????????????? ???????????????????????????????????? ??????????









1.4 Aim of this work 




?????????????????? ??????????? ????????????????????????????????????????????????????? ????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????? ????????? ????????? ?????????????? ????????????????? ????????????????????????????????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????? ???? ???? ??????? ??? ?????????????? ????? ????????? ??? ? ?????? ???? ??? ????? ????? ????
??????????????????????? ???????????? ???? ??????? ??? ????????? ???????????? ?????????????????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????????? ???????????????????????????????? ????????????????????? ???????? ???????????? ????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????????? ??????????????? ?????? ????????? ???? ????????? ??? ???? ??????????????????????? ???? ????
??????????????????????????????????????????????????????????????? ????????????????????????????????
???????????????????????????????????????????????? ??????
????? ????????? ?????? ??? ??????????? ??? ???? ???????? ??? ???? ????? ???????? ?????? ???? ??????? ???
????????????????????????????????????????? ???????? ?????????????????????????????????????????
???? ????????????? ??????????? ????????? ????? ?????????? ???????????? ?????? ???? ????????? ??????????
?????? ??? ???? ????? ???????????? ????????? ?????????? ??????? ??? ?? ?????????????? ??????????? ???
?????????????????????????????????????????????????????? ????????????????????????????????????? ?????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????????????????? ??????????????????????? ???????????????????????????????????? ???????????
??????????????????????????????????????????????????? ???????? ?????????????????????????? ?????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????????????? ????? ????????????????????????? ???????????????????? ???????????????????? ????














????? ???? ??????????? ??? ???????????????? ??????????????? ????????? ???? ?????? ?????? ?????????? ???
??????????????????????? ???????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????? ????? ?????????? ???????? ????????? ??? ????????????????????? ???????? ??? ???? ???????????
?????????? ???????? ??? ??????? ????????? ??????? ?????? ???????????? ??? ????????? ??? ??????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????????????
???? ???? ?????? ????? ??? ???? ?????????? ??? ???????? ???? ???????????? ??? ????????? ??? ??????? ??????
??????????????????????????????????????? ???????????????????????????????????????????????????????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????????? ???????????? ????????? ????????? ???? ???? ???????????????? ?????? ???????????? ??? ????
??????? ?????? ???? ??? ???? ???????? ???????? ???????????????????????? ???? ????? ??????? ?????? ????
???????? ???? ???????? ??????? ???? ?? ???????????? ????? ???? ????????? ?????? ??????????? ??? ????? ?????
??????? ????????? ????? ??????? ??????????? ???? ???? ????????? ??? ?????? ?? ????? ????? ?????????






???? ??? ???????? ???? ?????????? ???????????? ????? ????????? ??? ???? ?????? ?????????? ???? ??????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????????????????? ????????? ????????????????????? ?????? ???????????? ?????????? ????? ?????????
???????????????????????????????? ??????????????????????????????????????????????????????????????
???? ????? ???????? ?????? ??????????? ????????????? ????? ?????? ?????? ?????????????? ???? ?????
???????? ??? ?????????? ????????? ?????????? ???????? ??? ???? ?????? ????? ????? ??? ????????? ????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????? ??
???????? ??? ??????? ????????????? ????? ????????? ????????????????? ????? ????????? ??? ??? ?????? ????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????? ????????????? ??????????? ?????????? ?????????????????????????????????????????????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????? ??? ?????? ?????? ????????? ??????????????? ????????? ???? ????? ???????? ??? ???? ????????????
??????????????? ??????????? ???????????? ?????? ??????????????????????????????????? ???????????
?????????????????????????? ????????????????????????????????? ????????????????????????????????
??????? ??????????????????????? ????????????? ????????? ????????? ???????????????????? ???? ????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????????????????????????????????????????? ??????????????????????????????????????????????
????????????? ??? ?????????????? ?????? ??? ???????????? ???? ???????????????????????????????????
??????? ???????????????? ??????????????????????????????????????????????????????????????????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????? ?????? ??? ???? ??????? ??????? ????? ??? ???? ?????? ?????? ????????????? ????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????????????????????????????????????????????????? ??????????????????????????????????????????







????????? ???????????????? ?????? ??? ???????? ????????? ???? ????????? ??? ????????? ??????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????? ????????????????????????????????? ????????
????????? ??? ??????? ??? ???? ???????????? ??? ??????????? ?????????????? ?????? ??? ????????? ???????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??? ?????????? ?? ????? ?????? ??? ????????? ??????? ????????? ?????????? ?????????? ????? ????
??????????? ??? ????? ???? ????????????? ?????????? ???? ???????? ??? ????? ????????? ???????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????? ???? ???????? ??? ?????????? ???????????? ???????? ????????? ?????????? ??????????????
???????????? ?????? ?????? ?????????? ?????????? ???????? ??????????? ??? ????????? ???? ??????? ???
???????????? ?????????? ???? ?????? ??????????????? ??? ????? ??????????? ????????? ??????????? ????





???????? ????????? ???????????? ??????? ??? ???????????? ??????? ?????????????? ??????? ??????????
????????????????????????? ????????????????????????????????????????????????????????????????????
??? ???? ?????????????? ??? ???????? ?????????? ??? ???????? ?????????? ???? ????? ?????? ?????????????
???????? ?????????? ??? ?????????? ?????????????? ??????? ??? ???? ???????? ??????????? ????????
??????????? ??????????????? ????????? ????????? ???????????? ?????? ????????? ???????? ???????????
??????????????????? ???????? ??????? ?????????????????????????? ?????? ????????????????????
??????? ???? ??? ?????? ????????? ???? ??? ?????? ????????????? ?????????? ????? ???????? ????????
????????? ??? ??????????? ???? ??????? ??? ???????????? ????????? ????? ???? ???????????? ????
??????????? ??? ????? ?? ????????? ???????????? ????? ?????????? ???? ?? ???????? ??? ?????? ??????
??????????? ??? ?????? ??????? ??? ???? ???????? ?????????? ????????????????????????????????? ?????
???????? ??? ????????? ??? ???????????? ?????? ?????????? ????? ????????????? ???? ?????????? ??? ????????
???????????????????????????????????????????????????????????????? ???????????????????????????
?????? ????????? ?????? ????????????? ???? ????? ??? ????????????? ?????? ???????? ????????????
????????????????? ??? ???? ??????? ???????????? ???????????? ?? ????????? ??? ????????? ?????????? ??? ????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???? ????????? ??? ?? ???????????? ??????? ?????? ?? ???????? ????????? ????? ???? ????? ???????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????????????????? ??????????? ?????????????????????? ???? ???????? ??????????????????????? ??????
?????????? ?????? ???? ????? ???????? ???? ???????? ?????????? ??? ???? ?????????????? ?????????
??????????????????????????????????????????????????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????????? ??? ???? ????? ?????? ??????? ?? ?????????? ??????????? ??? ??? ????? ??? ?? ???????
???????????????????????????????????????????? ????????????? ??????????????????????????????????
?????????? ??????????? ????? ???? ???????? ???????? ?????????????? ???????? ??? ??????????????????




2 Cellular composition 
2.1 Current state of knowledge  
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????











??????? ??? ??????????????? ??????? ??? ????????? ???? ??? ???????? ????????????????????????? ??? ????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????? ??? ???? ??????? ??????? ?????????????? ?????? ??????? ???????? ????? ????????? ???????? ????
???????? ?????? ?????????? ???????? ?????????? ????? ????? ???????? ???? ?????? ??? ?????????? ??????
????????????????????????????????? ?????????????????????????????????????? ??? ????????????????
?????? ???? ??? ????? ??? ???? ??????? ?????? ????????? ????????? ?????????? ?????? ???????? ?? ??????
??????????????????????????????????????????????????????????????????? ??????????????????? ????????
??????? ??? ?????? ?? ?????????? ??? ????? ?????? ???????????? ??? ???? ??????? ???? ??? ???????????? ????
????????????????????????????????????




?????????????????? ???????????????????????????????????? ??????????????????? ??????????????????
???? ????? ??????? ??? ???? ???????? ????? ?????????? ??? ??????? ????? ????????? ??? ??????????? ??????
???????? ???? ??? ???????? ????????????? ??????? ????????? ???????? ???? ??????? ?????????? ????????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????????????????????
???????? ??????????? ???????? ??? ???? ?????? ???????????? ?????? ????? ?????????? ??? ???? ??????
?????????? ???? ?????? ???????? ??????? ??????? ??? ???? ??????? ????? ?????? ????????? ?????? ??????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????????? ????????????????????????????????????????????????????????????????? ???????????? ????
??????? ??? ?????? ??? ???? ?????? ?????? ?????? ???? ??? ????? ?????? ???????? ??? ???? ?????? ?????? ???
???????? ?????????? ???? ?????? ?????? ????? ??????????? ?????? ??? ??????? ??????? ?????? ????? ???













???????? ????????? ???? ???? ?????? ?????? ?????? ??? ???? ??????????? ??? ??????? ???? ????? ???????????
??????????????????????? ?????? ??????????????? ?????????????? ???????????????? ????????? ?????????
??????????????????????????????? ?????????????????????????????????????????????????????????? ???????





??? ????????? ?????? ??????????? ??? ?????? ??? ?????? ?? ???????????? ?????????? ????? ?????? ??? ????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????




???? ?????? ????????? ???? ??????????? ???? ???????? ???? ???????? ????? ?????? ??????? ????? ??????
?????????????? ??? ???? ????????????????????????????????????????????????????? ? ??????????????
????????????????????????? ???? ?????? ???? ??????????????? ??????? ??????????????????????? ??????????
???? ???????? ???? ????? ?????? ??? ???????? ???????????? ???? ???????????? ???? ????? ?????????????







??????? ???? ? Current knowledge of the mouse brain at different levels of detail. A)?
????????????? ??? ???? ????????????? ??????????? ??? ???????????????? ??????????? ??? ???? ????????????
????????????????????????? ?????? ?????????? ???? ???????????????????? ????????? ?????????????? ??????






???? ?????????????????? ??????????????????????????????????????????????????????????????????? ????
??????? ??????? ????? ???????????? ????? ????? ??????????? ???? ????? ?????????? ??????? ???????? ??????
??????????????????????????? ??????????????????????????????????????????????????????????????????
????????????A)?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????






2.2 Experimental whole-brain data 
2.2.1 Available data 
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????????? ??????????? ??????? ??????????? ???? ?????? ???????????? ??? ???? ?????? ??????? ??????







2.2.2 Automated non-rigid alignment 
??? ?????? ??? ????????? ???? ????? ?????????? ????? ??? ???? ????????? ?????? ???????????? ??? ???????????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????????????????????




????????????????? ?????????? ?? ????? ??? ???????????? ???????? ??????? ??? ?????? ???? ???????? ??????
????????????????????????????????????????????????? ????????????????????????????????????????
????? ??? ?????????? ?????????? ???? ????????? ???? ???? ????????? ????????? ???? ????? ???? ????????
???????? ?? ??????? ?????????? ?????????? ??? ???? ?????? ???????? ??????????? ??????? ??? ?????? ???
??????????? ???? ???? ???????? ??????? ??? ????????????? ??? ?? ???????? ???? ?????? ??????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???? ?????????? ??????? ?????????????? ????? ???????? ???????? ?????????? ?? ???????????????? ?????
?????????????????????????????????????????









2.2.3 Landmark-based non-rigid alignment 
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????




????????? ???????? ???? ???? ?????? ???????????? ????? ??????? ??????? ????????????? ???? ???????????
???????????????? ????????????????? ?????? ??????????? ????????????????????????????? ???????????
?????????????????????????????????????? ??????????? ???????
??? ??? ?????? ??? ?????? ?????? ????????? ??? ?????????? ?????????? ??????????? ?????? ??? ????????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????????????????????????????????????????? ??????????????????? ?????? ?????????????????????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????? ??????????
????? ?????????? ?? ???????????? ????????? ??????? ??? ?????? ??? ?? ???????? ???? ?????????? ?????? ????




????????????? ????????? ???????? ??? ????? ???? ? ???? ???? ???? ??????? ???? ????????????????? ??????
?????????? ???? ???? ??????? ????????? ???? ???????? ??????? ????? ????? ???????? ?????? ?? ??????????
????????????????????????????? ?????????????????????????????????????????????????????????????
???????? ??? ??? ??????? ?? ???? ?????? ????????????? ??? ?????????? ??????????? ??? ????? ???????? ?????
??????? ??????? ???? ??????? ??????? ?? ?????? ??? ???????????? ???????? ??????? ?????????? ???? ???
??????????????????????? ??????????
?











2.2.4 Additional considerations 
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???? ??????? ??? ?????????? ??????????????????? ? ????? ????? ??????????? ?? ?????? ??????????????? ?????
?????? ???? ??? ???????????? ??? ???? ???????? ??? ????? ??????? ??????? ????? ??????? ????????? ?????
????????????????????????????????? ?????????????????????????????????????????????????????????????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????































Vn+1 =  a⋅Vn+b 
????




































??? ???? ???????? ???????? ????????? ??? ?? ????? ????? ??? ???????? ???? ???? ????? ????? ???????? ???
??????????????????????????????????????? ???????????????????????????
? f(V) ∝ n = -ln(1-Vn)⋅A ????
????? ????????? ??? ?????? ??? ??????? ?????? ????? A? ?????? ?? ????????? ????????? ???????? ??? ???




? A = Ntot/ ෍ -ln(1-Vni )
i
 = 16.47 ????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????? s??????????
????????????
? s = Stot⋅(1-exp(-1/A)) ????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????????????????????????????????????????f(V)?? ???????????????????????????????????????????????
?????? ???????? ????????? ??? ????????? ???????? ???????? ??? ????? ??????? ????? ?? ?????? ??? ??????
??????? ?????? ?????? ???????? ??????????? ??? ????????? ???? ???????? ???????? ??? ???? ?????? ????
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2.3 Cell generation 
2.3.1 Acceptance-rejection algorithm 
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???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
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??????? ???? ? Workflow for generating cell positions for the whole mouse brain. A)?
???????????????? ??????????????? ??????????????????????? ???? ?????? ?????? ??????????????? ????????
??????????? ???????? ?????? ???? ?????????? ??? ??????? ?? ??????????? ???????? ??? ????? ????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????????????????? ?????????? ???? ?????? ??? ???? ??????? ????????? ???? ?????????? ?????? ????
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??????? ???? ?? Virtual Nissl slices showing the generated cell positions. A)? ???????????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????? ???? ????? ?????????? ?????????? ??? ???? ?????????? ??? ???????? ?????? ????? ????? ????????
??????????? ???? ?????????? ?????? ????? ???????? ???? ?????????? ?????? ?????? ?????????? ??? ???????
???????? ??? ???????? ??????B)? ???????? ?????? ????????? ?????? ???? ????? ?????????? ?????????? ??? ????
?????????? ??? ????????? ??????C) ?????????? ?????? ?????????? ??? ???? ???? ????? ???????? ?????????
????????????
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2.3.2 Spatial exclusion 
??? ???? ?????????????? ?????? ??? ??? ????????????????????????????? ??? ????? ??????? ????????
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?????? ????? ?????? ??? ??????? ??????? ??? ?????? ???? ??????????? ???????? ??? ??????? ???????????? ????
?????????????????????????????????????????
?
?????????????Virtual Nissl slice showing the effects of strong spatial exclusion.??????????
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????????? ???? ???????????? ??? ?????? ???????? ?????? ??? ????? ??? ??????? ???????? ???????????????
????????????????????????????????? ????????????????? ??????????????? ????????????????????????????
????????
?
2.4 Cell type differentiation 
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?????????????????????????????????????????????????????
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2.4.1 Differentiating glia from neurons 
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????? ??? ?????? ??? ????? ????????? ????? ?????????????????? ?????? ???????????????? ??? ?????????
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??????? ???? ? Illustration of genetic markers for approximating glia density.? ???? ???????
??????????A)????????????????????B)??????????????????????????????C)?????????????????????????
?????????????????? ???????????????????????????????????????????????????????????????????????????




















??????? ???? ?? Differentiation of glial cells from neurons, and into subtypes.? A)? ????
???????? ???? ???????????? ????????????????? ?????????????? ????? ?????????????? ???? ????????????
???????? ????? ??????? ??? ??? ??????? ????? ???? ?????????? ??????????? ???????? ???? ????? ??? ???
??????????????????????????????????????????????????????????????????B)????????????????????????
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2.4.2 Differentiating inhibitory neurons 
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??????? ???? ?? Differentiation of neurons into excitatory and inhibitory types. A)? ????
??????????????? ???????????????????????? ?????????????? ???? ???????????? ??????? ????? ????????????
??????????????? ???????????????B)??????????????? ??? ?????????????????????????????? ???????????
????????? ????? ??????????? ??????????????? ???????? ??? ???? ???????????????????????????C)? ????????
?????? ???????? ?????????? ??? ??????????? ?????? ???? ??????????? ??????? ????????? ???? ??????????????
?????????????????????????????? ??????????????????????
?
2.4.3 Differentiating neuromodulatory cells 
??? ????????????? ???? ????????????? ??? ?????? ????? ??????????? ??????? ?????? ??? ???? ???????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
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2.5 Whole brain cellular composition 
2.5.1 Cell distribution 
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
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?????????????????????? ?????? in-silico??????????????? ??????????????????????????????????????????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??? ?????????? ???? ????????? ?????? ??? ??? ????????? ?????????? ????? ??????? ??????? ??????????? ???
??????????????????????????
?
??????????????Global overview of positions and types of all generated cells.?????????????















??????????????Reconstructed cell positions and types in the mouse brain.????????????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????? ????? ???? ????? ???? ?????????? ?????????? ??? ???? ?????????? ????? ?????? ?????????? ??????
?????????
?
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2.5.2 Cellular variability 
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??????? ???????Regional cell number variability of the model.? ???????? ???? ???????????? ???
????? ???? ???? ???????????? ??? ??? ??????? ?????? A)? ????????? ??????????????????? ??????? ??? ????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????B)????????????
???????? ????????? ????????? ???????????????????? ??????? ??? ???? ??????? ??????????? ???????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
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2.6 Density correlations 
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 ??????????????Density distribution of brain regions.????????????????????????????????????????
A)? ?????????? B)? ??????? ???? C)? ?????? ????????? ????? ??????? ??? ?????? ????? ???? ????? ?????? ??
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????????? ??? ???? ????????? ????? Isocortex (ISO), Striatum (STR), Thalamus (TH), 
Hypothalamus (HY), Midbrain (MB), Pons (P), Medulla (MY) and Cerebellum (CB)??
?
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????????? ??? ??????? ??? ?????? ????????? ???????????? ???????? ????? ???? ??????? ????? ??????????
??????????????? ????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????? ???? ????? ??? ??? ???? ????????????? ???????????? ???????? ???? ???????? ??? ????? ???? ????? ???





??????? ????? ?? Relation between cell, glia, and neuron densities across brain regions. 
????? ???? ??????????? ?? ?????????? ??????? ??? ???? ??????? ??????? ???? ??? ??? ??????? ?????? A) ??????





????????? ??????????????? ?????? ???????? ?????? ????? ??? ????? ?????????? ????? ??????? ??? ?????????
???????????? ???? ????? ??????? ???? ?????????? ??????????????? Dentate gyrus, granule cell layer 
(DGGCL), Paraflocculus, granular layer (PGL), Simple lobule, granular layer (SLGL), Lobule III, 
granular layer (LIIIIGL), Retrosplenial area, ventral part, layer 2 (RAVPL2), Medial habenula 
(MH), Field CA3, pyramidal layer (FCCAPL), Dentate gyrus, granule cell layer (DGGCL), 
Paraventricular hypothalamic nucleus, magnocellular division, medial magnocellular part 
(PHNMDMMP), Major island of Calleja (MIOCC).?B) ?????????????????????????????????????????
??????????? ??????????? ??????? ???????????? ???????? ???? ???????????? ???? ??????? ????? ???????????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????Folium-tuber 
vermis VII, molecular layer (FVVIIML), Folium-tuber vermis VII, granular layer (FVVIIGL), 
Lingula I, granular layer (LIGL), Pyramus VIII, molecular layer (PVIIIML), Field CA2, pyramidal 




??????? ????? ??Relation between glia, excitatory and inhibitory neuron densities across 
brain regions.? ????? ???? ??????????? ?? ?????????? ??????? ??? ???? ?????????????? ???? ??? ??? ???????
?????? ?????????????????????????????? ?????????????????????? ?????? ????A)? ???????????????????
???? B)? ??????????? ????????? ??????????????? Crus 1, granular layer (C1GL), Paraflocculus, 
granular layer (PGL), Simple lobule, granular layer (SLGL), Lobule III, granular layer (LIIIIGL),  
posteromedial visual area, layer 1 (VAL1), Crus 2, granular layer (C2GL), Copula pyramidis, 
granular layer (CPGL), Periventricular hypothalamic nucleus, posterior part (PHNPP), 







2.7 Validation  
2.7.1 Validation against literature 
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??????? ????? ??Validation of generated cells against literature data. ??????????? ????????
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??????? ???? –?Validation of generated cell, glia and neuron densities against literature 
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2.7.2 Validation against automated point-counting 
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2.8 Additional region-specific neuron type constraints 
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3 Connectivity reconstruction 
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3.1 Long-range connectivity 
3.1.1 Experimental data considerations 
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3.1.1.3 Recombinant Adeno-Associated Virus injections 
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??????????? ??Extrapolation of injection experiments to all neurons of the brain. ????????
???? ?????????? ??? ???????? ???????????? ??? ???? ??? ??? ???? ?????????? ??????????? ?????????? ??????
????????????? ???????? ???? ?????????? ??? ????? AB)? ???????? ????? ???? ??????????? ????? ?????
????????? ?????????? ??? ?? ???????? ?????????? ?????? ????? ?????????? ????????????? ??? ???? ????????????





????????? ???????? ???????????????? ?????????? ??? ?? ??????? ??????????????? ??????????????????
????????????? ??? ???? ?????? ??? ?????? ?????????? ?????? ???? ????????? ??????? ???? ????????? ?????
???????????????????????????????????????????????????????????????? ???????????????????????????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????????????????????? ????????????????????? ???? ???????????????????????? ???????? ??? ?? ??????
??????????????????????????????????????? ?????????????????????????????????? ??????????????????
?????????????? ?????? ???????????????????????????????????????????????? ??? ????????????????????
???? ????????????? ????????????? ?????????? ??? ?? ?????? ???????? ????? ???????? ????? ???? ????? ?????
????????? ???? ?? ??????? ??????????? ???? ????????? ??? ??? ???????????? ??? ??????????????????????
???????????? ????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????????????????????? ???????? ?????????????????????????????????????? ??? ???????????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????????????? ??? ?????????? ??????????????????? ????????????????????? ????????????????????
??????????????????
?
3.1.2.2 Synaptic constraints 
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????




????????????? ???? ?????? ??????? ??? ????????? ???? ?????????????? ??????? ????? ???? ?????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????







???????? ??? ???? ???? ???????????? ??????? ?????????????????? ??? ???? ?????? ??????????? ????????????










??????????????? ?? ????? ?????? ?????????????? ????????????????? ??? ??????? ???????? ?????? ??? ????
????????? ??? ?????????? ??? ???????? ??????? ???????? ???? ????? ??????? ??????????? ???? ????????




???????????? ????????????? ?????? ??????????? ??? ??????????? ????????? ????????????? ??? ?????????????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
? ??????? ? ???????????????????????????? ??????????????????????? ????????????????????? ????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????????????? ?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????????????? ???? ????? ???? ???? ??????????? ????????? ??????????????? ??????????????? ???? ??????? ???
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????? ????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????????? ????? ??????? ???? ??????????? ???? ??????????? ??????? ????? ????????????????????? ????














???? ??????? ????????????? ?????? ????? ???????????????? ????? ??????????? ??????????? ???? ????
?????????? ??? ?????? ??? ??? ???? ??? ??? ?????? ????? ?????? ???????? ?????? ???? ?????? ???? ???????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????? ?????? ??????????? ??? ?????? ???????????? ??? ????? ?????? ??? ?????????????? ???? ??? ???? ????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????
?
? ??????????? ???????????? ?????
??????????? ??????????? ??????????? ??????????
??????????? ?????????? ??????????? ???????






??????? ??????????????? ????????????????????????????????? ????????????????????????????????????????????? ?????? ???? ???? ????? ????????? ????????? ???? ??????????? ???? ???????????????????? ?????????????
????? ???????? ?????? ????????? ????????????? ?????????? ????????? ???? ???????? ??????? ??? ?????????
???????????????????????????????????
????????????????????????????????
???????????? ?????????????? ???????????????????????? ??????????? ?????????????????????????????
??????????????????????????? ?????? ?????????????? ????????? ??? ?????????????????????? ???????????
???? ?????????????????? ?????????????????????????????????????? ??? ????????????????????????????





??????? ?????? ???? ??????? ?????????? ??? ???? ?????????? ???????? ??? ???????? ??? ????? ???? ????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????????????????????????????????????????????? ???????????????????????????????????????????













????????????????????? ??????????????????? j? ??? ?????????????????????????????????? i??????????????
???? ?????? ?????? ????????? ??????????????????????????????????????????????????????????????????? ????
i?? ?????? ????????? ??????????? ???? ??????????? ??????????? ????????????? ???? ?? ?????????? ?????????
??????????????????????? ?? ???????????????????????????????????????????????????????????????????
?????? ????????????? ?????????? ???? ???????? ??? ??? ??? ???????????? ????? ???? ??????? ??? ????
????????????????????????????????????






















??????? ???? ?? Examples of injection experiments with varying levels of out-degree. 
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????? ???????????????
????????????????????????????????????????A)?????????????????????????????????????B)?????????????




???????????????? ???????????????????????????????????????????? ????????????????????????????? ????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??? ??????????? ????????????????????????????????????????????????????????????????????????? ????








??????? ???? ?? Impact of local neuron density and injected dye volumes on calculated 





????? ??????? ???????? ????? ???? ???????? ????????? ??? ???? ????? ?????? ???? ?????????? ????????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????????????????????????? ???????????????? ?????????????????? ???????? ?????????????????????
???? ???????? ????????? ?????? ??????????????????????????????????????? ??? ?? ???????? ??? ????????
??????? ??? ???? ???? ????? ??? ????????? ?????? ???????? ????? ???????? ??????????? ?????? ?????????? ???
?????????????????????????????????? ???????
?
3.1.2.3 Acceptance-rejection algorithm for synapse creation 
??? ???? ????? ?????? ??? ?????????? ??????????? ????????? ???????? ????????? ??? ????????? ??? ????
???????????? ?????????? ??? ???????? ????????? ?? ???? ??????? ???? ??? ??? ????? ????? ?????????
???????????????????????????????????????????? ??????
???? ?????? ?????????????? ???? ??? ?????????? ??????? ???????? ??? ?????? ????????????? ??? ?????????
????????? ????? ???? ?? ?????????? ?????? ??? ??? ???????????? ???? ????????? ??? ????????? ???????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????? ??????? ??????????? ????????????? ???? ????? ??????? ???????? ?????? ?????? ????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????????????????????????????????? ????????????????????????????????????????????????????????







????????????? ??? ???? ??????? ????? ???? ??? ??????? ??? ?????????????? ??? ???????? ?????? ????? ???
??????????????????? ?????????????????? ????? ???????????????? ???????????????????????????????? ???













????????? ???????? ???? ???????????? ?????????????? ????? ?????????????? ?????? ??? ??????? ????? ????







????????????????????????????????????????????? ?????????? ?????????????? ????????????????????????







??????? ???? ?? Generation of mesoscale connectivity using rAAV tracer injection 
experiments. ?????? ??? ????????? ??????? ???? ???????? ???????? ??????? A)? ?????????? ?????? ?????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????B)??????????????????????












??? ????????? ????????? ???????????????? ??????????????? ?????? ???? ??? ??????????? ???
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????? ??????????? ?????????? ?????? ???????????????? ???????? ???????????? ?????? ????
????????????????????????????????????????????????
? ?????????? ???? ??????? ??? ????????? ????? ???? ??????? ?? ??????? ??? ???? ????? ?????? ???
?????????? ???????? ??? ???? ?????? ?????????? ???????? ???????? ???? ??????? ??? ??????






?????? ???????????? ????? ?????????? ??????? ??? ?????????? ?????? ???????? ?????? ?????????????? ???
?????? ??? ???????? ?????????? ??????????? ??? ???? ??????????? ??????????? ????? ???? ??????
???????????????? ?????????? ???????? ??? ?????????? ??? ??????????? ???????? ?????? ??? ???? ??????? ???
????????? ????? ????? ??????? ?????? ???????? ???????? ??????? ???? ??? ??? ????? ?????? ???? ????????
?????????????????????????????? ?????????????????????????????? ?????????????????? ????????????????
??????????????????????????????
?????????????????? ????????? ??? ??????????? ??????????? ???????????? ??? ????? ????????????????




? ?????? ???????? ?????? ??????????? ??? ????????? ???????? ?????????????? ????? ?????? ????
????? ??????? ???? ?????????? ??????? ???? ???? ??????????? ?????????? ??? ?????????? ???
?????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????????????????????????????????? ????????????????????????????????????????????????????????????
????????????? ??????? ??????????? ????????? ????????? ???????? ???????? ???????? ???????? ??? ????
????? ???????? ?????? ????? ???????? ??????? ??? ???????? ????????????????? ?????????????? ????? ????






?????????????Whole-brain overview of generated mesoscale connectivity.?A)??????????????




????????????????? ?????? ???? ?????????? ??????C)????????? ??? ???? ?????? ??? ????????? ??????????? ????











3.1.2.4 Axonal propagation speed 
??????????????????????????????????? ????????????????????????????????????????????????????
???????????????????????????????????????? ???????????????????????????????????????????
??? ??? ???? ??? ????? ???? ???????????? ?????? ????????? ??? ?????????????? ???????? ??? ???? ???????
??????? ??? ???? ??????? ?????? ??????????? ????????????? ????????? ???? ????? ??? ??????? ?????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????????????????????? ?????????????????????????????????????????????????????????
???????????  ? ??? ??????
??? ????????????? ????? ?????? ??? ???????????????????? ????????????????? ??????? ????? ???? ?????
?????? ??????????????????????????? ???? ?????????????????? ?????????????????????????????????? ????
????? ?????????? ??? ???? ?????? ??????????? ???????? ????? ????????? ?????? ?????? ???? ???????? ???
???????? ???????????? ???????? ????? ????????? ??? ????? ??????? ???? ????? ???????? ???? ???? ????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????????????????????????????
????????????? ??? ????????? ???????????? ?????????? ????????? ???????? ??????? ??????? ??????? ?????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????







????????? ???????????? ????? ??????????? ?????????????? ????? ??????????? ???????? ????? ??? ????????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????? ????????????? ?????????? ???? ?????????? ???????????? ?????????? ????????????? ???
??????????????????? ???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?? ????? ??????????????????????? ??? ????????? ????????? ????????????? ??? ?????? ????????? ??? ????
???????????????? ?????? ?????????? ????? ???? ????? ??????? ??????? ????? ????? ???? ???????????????
??????????????????????????????????????????????????
??? ?????????? ???????? ??? ???????? ???? ????????????? ??? ???? ?????????? ??????????? ??????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????? ?????





?????????? ????? ?????? ?????????????? ?????????? ???? ????? ???????????? ???????????? ???????? ???
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???? ????????? ??? ???? ?????????????????????????? ????????????? ???????? ??? ??? ???? ???? ??? ??????
????????? ????????? ???????? ????? ?? ??????? ??????????? ??? ???? ???????????? ??? ???? ?????????????
???????????? ???????? ??? ????? ?? ????????????? ??????????? ???????? ???? ???? ?????????????
?????????????????????????? ?????????????????????????????????????????????????????????????????
??? ??? ???? ???????? ???? ????? ????? ??? ?????? ????????? ??? ???????? ???? ???????? ???? ???????? ??????
??????? ????????? ????????? ???????? ??????? ???? ?????????? ????????????? ??????? ????? ???? ??????





??????? ???? ?? Comparison of generated mesoscale connectivity against literature.? A)?
????????????? ??????? ??? ?????????? ??? ???? ????? ????? ??? ???? ??????? B)? ??????? ????? ????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?? ??????????? C)? ????????????? ??? ???????????? ??????????? ??????????? ?????????? ??? ???????????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????? ??? ?? ???????????? ??????? D)? ???????????? ???????? ?????? ????? ???? ?????????? ??? ?????
????????? E)? ???????????? ??????? ??? ???? ????? F)? ???????????? ??????? ??? ???? ???????
?????????????? ????? Isocortex (ISO), Striatum (STR), Thalamus (TH), Hypothalamus (HY), 




????????????????? ????????????? ???????? ??? ???? ?????????? ??????? ???? ????????????? ????????? ????




?????? ???? ?????? ????????? ????? ??????? ????????????? ????????? ???? ??? ???? ?????????? ????????
??????????????????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????? ?? ??????? ?????? ????????? ??? ???? ?????? ???????? ????????? ????????????? ?????? ????
???????? ??? ????? ????????? ?????? ????? ??? ??????????? ?????? ???????????? ???????? ????? ?????????
???????????? ??? ??????????? ??????? ???????????? ??? ?????? ????? ?????? ???? ?????? ??? ???? ????????
????????????? ???????
??
3.2 Local connectivity 
3.2.1 Experimental data considerations 
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????? ??? ??? ??? ?????????? ??????????? ??? ???????? ???? ?????????? ????????? ???? ???????????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????? ????????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????????????????????????????? ???????????????????????? ????????? ?????????????????????????????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????? ??? ??? ???? ?? ???????????? ???????????????? ???????? ??? ???? ????????????? ???? ???????????????
??????? ???????????????????? ??? ????????? ???? ??? ????? ?? ?????? ????????? ??? ????? ?????? ?????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????? ??? ????????? ?????????????? ?????? ??? ??? ???????? ??????? ??? ???? ????? ?????? ?????????
????????????????????????????????????????????????????? ??????????????????????????????????????????
?????????????????
?????? ????????????? ??? ?? ?????????? ??????? ???????? ??? ???????? ???????? ??? ???????????? ????
?????????? ??????????? ???????? ??? ???? ???????? ?????? ???? ???????? ??? ?????????? ??? ???????????
???????????????????????????????????????????????????? ??? ????????? ?????????????????????????
?????? ??? ???? ?????????? ?????? ???? ??? ???? ???? ????????? ??????? ??? ??????????? ???? ????
???????????????????????????????????????????????????????????????????? ???????????????????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????







3.2.2 Generic distance-based connectivity 
??? ?? ?????? ?????????? ??? ??????? ??????????? ?????????????? ??? ????? ?? ????? ?? ???? ?????????????
??????????? ???????????????? ?????? ????????? ???? ???????? ????? ?????????? ???????????? ??????? ????
























??? ???? ??????? dr? ??? ?? ???????? ????? ???? ??????????? ????????????? ??? ???? ??????????? ??????????




































import numpy as np 
 
pos    = 2.0*(np.random.rand(3,100000000)-0.5)*2.0 # generates random positions 
radius = np.sqrt( pos[0,:]**2.0+pos[1,:]**2.0+pos[2,:]**2.0 ) # calculates radii 
 




??? ???????? ??????????? ???? ??????? ??? ???????????? ????????? ???? ??????? ????? ???? ????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????????????????? ??????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???? ????????????? ???? ???? ???? ??? ???? ??????? ??????? ??? ??????? ????????? ????? ????????? ??? ???
???????? ??? ???? ???? ????? ?????? ????????? ???? ??????????? ???? ??????????? ???????? ??????????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???? ???????? ???? ??? ???? ????? ??? ??????? ?????????????? ??????? ????? ??? ????????? ??????? ????
????????? ?????? ????????????????? ???? ???? ????? ??? ???????? ???? ????????? ???? ??? ???? ????????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????? ?????????????????? ???????? ???????????? ????????? ???? ???????????????? ???? ????????????
??????? ?????? ???? ??????? ??????? ???? ????????? ????? ????????? ??? ?? ????? ??????????? ????? ???
?????????????? ???? ???????? ???? ????????? ??? ???? ?????? ???????? ?????? ?????????????? ??? ????????
??????????????????? ???????????? ??????? ?????? ???? ???????? ???????????? ?????? ??? ?????????
????? ???? ???? ???????????? ???????? ??????? ????? ???? ?????? ??? ????????? ????????? ??? ????????
???????? ???? ??????????? ??????? ???? ????????????? ??????? ?????????? ??? ??????????? ?????????????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????







??????? ???? ?? Simplest form of local connectivity in the brain. A) ??????? ???????????? ????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????? ???????B)????????????????? ?????? ?????? ????????????????????? ???? ?????? ??? ????? ?????? ???
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????? ??????? ???? ?????? ??? ????????????? ????????? ???? ??????? ????? ???? ?????? ???????? ????
?????????????????????????????????????????????????????????????????
?
3.2.3 Orientation-based region specific spatial references 
??? ???????? ??? ???? ??????? ????? ??? ?????????? ??????????? ????????????? ?????? ????? ??????????
????????????? ???? ???????? ???????? ?????? ???????????? ??????????????????? ???????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????? ?????????? ?????? ???? ???? ???????? ??? ??????? ??? ?? ?????? ???????? ??? ?????????? ?????


























???????? ????????????? ??? ???? ???????? ????????? ???? ???????? ??????? ??? ???? ?????? ????????
?????? ???? ?????????? ???????????? ???????? ???? ??? ????? ??? ??????? ????? ???? ????? ???????? ?????
??????????????????????????? ???? ???? ??????????????? ???????????????????????????? ?????????????






??????? ????? ??Computation of orientation vectors in the Hippocampus and Isocortex. 
AB) ???????????? ????????????? ?????????? ??? ???????????????? ??? ?????????????????A)? ????????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????B)???????????????????
????????????????????????????????????????????CD)??????????????????????????????????????????????







3.2.4 Region-specific connectivity integration 
??????????????????????????????? ????????????????????????????????????????????????????????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????? ???????? ??? ???? ?????? ??????????? ???? ????? ????????????? ?????? ??? ???? ????????? ????
?????????????? ???????? ????????????? ??? ???? ???????????????? ????????????? ??? ????? ???? ???
???????? ??????? ????? ????? ???????????? ???????? ?? ???????? ??????? ??? ?????????????????????? ??? ????
??????????????????? ?????????????? ????? ??????? ???? ????????? ??? ?????????? ???? ????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???? ??????? ??????????? ???? ???? ?????? ???? ????? ????????? ???????????????? ???????????
??????????????? ???? ????? ??????????? ????????? ???????????? ????? ??? ????????????? ??? ?????????
??????????????????? ?????????????????????
?????? ??????????? ????????? ??? ???? ???? ?????? ????? ???????? ?????? ???????????????? ????????
???????????????????? ????????????????????????????????????????????????????????????????????????






?? ???? ????? ???????????? ??????? ?? ??????? ??? ?????????????? ?????? ??? ?????????? ????
????????????????????????????????????????
?? ???? ????? ????????? ????? ?? ??????? ?????? ???? ???? ???????????? ???????? ?????? ?????
???????????????????????????????????????????????????????? ????????????????????????????????
???? ????? ???? ????????? ?????????? ??? ???? ????????? ??????? ???? ????? ???????? ?????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????????? ????? ????? ??? ?????? ????????? ????????????????? ?? ??????? ????????????????? ???? ????











??????? ????? ??Description of cortical local connectivity.????? ????? ?????????? ????? ????????
???????????? ???? ??????? ?????????????????? ??? ???? ???????A)?????????? ??????????????????? ????
??????? ?????? ???????? ??? ?????????? ??? ?? ???????? ????????? ?????? ????? ???? ????? ??? ????????????
???????? ?????? ?????????? B)? ?????????????? ??????? ??? ????????????? ??? ???? ???????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??? ?????? ???? ?????? ???????????? ?????? ???? ??????????? ???????????? ???????? ???????? ???????
????????????? ???? ??????? ????????????? ??? ???? ??????????????????????? ???? ???????? ???????? ????
?????? ??????? ?????? ???????? ??????? ????????? ???? ????? ??????? ??? ??? ??????????? ???????????







???????? ????? ???? ???? ????? ??? ?? ????????????????? ????????? ??? ???????? ??????????? ????? ????
?????????????????????? ??????????????????????????????????????????????????? ??????????????????
??????? ????? ?????? ????????? ???????????????? ?????? ???????? ??? ????? ??? ???????? ???????????????
????????????? ?????? ??? ????????? ????????? ???????? ?????? ??????????? ???????????? ?????? ????
??????? ?????? ??? ??????????? ?????????????????? ????? ????????????? ????????? ?????? ???? ??????? ????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???? ???????? ????????? ??? ????????? ????? ?????? ????? ????????? ??? ????????????? ????????????




??? ????? ????????? ???????? ????? ??? ????????? ????? ?????? ???????????????? ????????????? ???? ????




?????? ?????? ????? ??????? ??????????? ????????? ????? ????????? ??????????? ?????????????? ???? ?????







???????????? ???? ???????? ??????????? ??? ????????? ???????? ?????? ???????? ??????? ??????????
????????? ????????? ????????? ???????? ???? ?????????? ????????????? ??? ?????? ??????????? ?????????????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???? ????????????? ????? ??????????? ???????? ??? ??????????? ???????? ?????? ??? ?????? ?????? ?????????
??????? ???? ??????? ??? ??? ??????????????? ?????? ????? ????????? ?????? ??? ????????? ??? ?????
????????????????????????????????? ???????????????????????????????????????????????????????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
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4.1 Neuron model and parameters 
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
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???? ?????? ????? ?????? ?????? ???? ?????? ???? ?????? ?????? ????
????? ????? ???? ?????? ?????? ???? ????? ???? ????? ?????? ????
????? ?????? ????? ?????? ?????? ???? ?????? ???? ?????? ?????? ????
????? ?????? ????? ?????? ?????? ???? ?????? ????? ???? ?????? ????
?????? ?????? ????? ?????? ?????? ???? ?????? ?????? ????? ?????? ????
?????? ?????? ????? ?????? ?????? ???? ?????? ?????? ????? ?????? ????
?????? ?????? ????? ?????? ?????? ???? ?????? ?????? ????? ?????? ????
???? ?????? ????? ?????? ?????? ???? ?????? ?????? ????? ?????? ????
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?????? ?? ?? Electrical neuron types and their physical parameters.? ????????????? ???? 
Continuous accommodating for pyramidal cells (cACpyr, cADpyr), continuous accommodating 
(cAC, cACint), burst accommodating (bAC), continuous non-accommodating (cNAC), burst non-
accommodating (bNAC), delayed non-accommodating (dNAC), continuous stuttering (cSTUT), 
burst stuttering (bSTUT), delayed stuttering (dSTUT), continuous irregular (cIR), burst irregular 
(bIR). 
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4.2 Synaptic model and parameters 
????????? ??????????? ????????? ????? ?? ???????? ??????? ??? ???????? ????????? ????????? ????
???????? ??????? ??? ?????????? ???????????? ????????? ????? ??????????? ????????????? ????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????















τfac  + u0∙(1-u)∙δ(t-tsp) 
?????
??????x?????u???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????




??? ???????????? ????????????? ?????????? ?????????? ???? ??????? ??????? ???? ??? ??????? ?????
???????? ????????? ??? ???? ?????? ??? ??????? ?????????? ??? ???? ?????????? ?? ?????????? ?????????????
???????? ????????? ?? ????? τfac?? ??? ????????????? ????? ?????????? ??????? ????? ??? ?????????? ??????
??????????? ??????????????????? ?????????? ???? ?????? ???????? ??? ?? ?????????????? ??????? ????? ???










???????? ??? ???? ???????? ???????????? ??????????????? ???? ?????????????? ???? ??????? ??? ??????? ????
????????????????????????????????????????????????
?
????????????? ?????????? ?????????? ???? ??????????
??????????????????????? ????????? ??????? ???????????? ????????????
???????????? ???????
???????
????????? ????????? ???????????? ????????????
????????????????????????? ?????????? ?????????? ???????????? ????????????
??????????????????????? ?????????? ??????? ???????????? ????????????
???????????? ???????
???????
????????? ???????? ???????????? ????????????
????????????????????????? ???????? ?????????? ????????????? ????????????








?????????????????????? ???????? ????????????????????????????????????? ????????????? ???? ??????? ??????
???? ?????????? ???? ???? ???????? ??????? ??? ?????????? ??????????? ??? ???? ???????? ??????
????????????????????????????????????
????????? ??? ????? ?????????? ????????? ??????????? ??? ????? ??? ???????? ?????????? ??? ????? ???
???????????????????????????????????? ?????????????????????????????????????????????????????
????? ?????????? ????? ??? ????? ????? ????????? ?? ???? ???????????? ????? ????? ????????? ???? ?????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????????? ????? ???? ??????????????? ???????????? ??????????????? ??????????? ??????????????
???? ??????????? ??? ????????? ????????? ????????? ????????????? ?????????? ????? ???? multisynapse?
??????????? ????????? ????????????????????????? ???????? ???????????????????????????????????????
?????????????????????????????????????????????????????????????
?
????????????? ?????????? ??????????? ????????????
????? ???? ????? ????
????? ???? ????? ?????
?????? ?????? ???? ????
?????? ?????? ???? ??????
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4.3 Technical aspects 
4.3.1 Network H5 format 
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import h5py # importing h5py python library  
 
h5file = h5py.File('ptneu_brain.h5','r') # reading hdf5 file 
 
print h5file.keys() # overview of all possible keywords 
 
x = h5file["x"][:] # parameter x in um 
y = h5file["y"][:] # parameter y in um 
z = h5file["z"][:] # parameter z in um 
area = h5file["Larea"][:] # region of origin of neurons 
 
inws  = h5file["idsNeuronsWithSyns"][:]       # neuron ids to be simulated 
C_m   = h5file["neuroParams"]["C_m"][:]       # neural capacitance in pF 
tau_w = h5file["neuroParams"]["tau_w"][:]     # adaptation time constant in ms 
sdl   = h5file["synapse_dataset_location"][:] # pointer to synaptic locations 
 
# retrieving synaptic targets and parameters of neuron number 1000, if available 
gid = 1000 
synT = h5file["syngroup_"+str(sdl[gid])]["syn_AAV_OUT_T_"+str(gid)][:] 
synP = h5file["syngroup_"+str(sdl[gid])]["syn_AAV_OUT_"  +str(gid)][:] 
 
h5file.close() # closing hdf5 file 
 
?
4.3.2 Nest neural simulator 
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4.3.3 Hardware limitations of large point-neuron network simulations 
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
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4.3.4 Scaling the brain model 
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4.4 Displaying neural activity 
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4.4.1 Spiking activity visualization 
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?????????????Simple raster plots displaying simulated brain-wide spiking activity. ???? 
???? ??????????? ??????????????????????????????????????????? ??? ?? ???A)????????? ??????? ????
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??????? ???? ?? Interactive? 3-dimensional visualization of spiking activity.? ???????? ????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????









??????? ???? ??3D visualization of whole-brain spiking activity with no down-scaling of 
the network.??????????????????????????????? ????????????? ????????????????????????????????????
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?????????????????????? ???????? ?????????????? ?????????????? ???? ????????? ????????? ?????????????














?????????????Virtual VSD activity computation.?A)? ??????? ????????? ?????? ??????????? ?????
???? ????????? ???????? ???? ???????? ?? ????? ?????????? ??????? ????? ??????? B)? ???????? ??????
???????????? ??? ??????? ????????? ????? ????? ????? ????? ??????????????????????? ???????
?????????? ?????? ???? ????????? ??????? C)? ???????? ???????? ?????????? ???? ????????? ????????
????????????? ????????? ??????? ??? ???? ?????? ???????? ????????? ??? ?????????? ???? ????? ???????????
????????? ?????????????????????????????????? 
?




?  ? ???⋅??? ?????
?????????????????????????????????? ??????? ????????????????????????? ????????? ??????????????௱ிி ????????????????????????????????????? ΔV?????????????????????????????????????????????????????
???????????????????ΔV???????????????????????௱ிி ????????? ????????????????????????????????????????? ???? ΔV? ?????? ??? ????? ??????? ???? ????????? ??? ???? ?????????? ????? ???? ?????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????????????????????????????????????????????????௱ிி ?????????????????????????????????????????????? ????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?? ???? ?????????????????????? ??? ????? ????????????????? ??? ???? ????? ??? ??????? ???? ??????????
?????????????? ??? ??????????? ????????????????? ???????????? ??? ???? ???????????? ???? ????????? ??










????? ???????? ??? ???????? ????????? ?????? ??? ???? ??????????????? ???? ??? ????????? ???????
??????????????????????????????
? ???? ???? ????????? ????????? ???? ???? ????????? ???????? ??????? ???????? ???? ???????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????????? ?? ??????????? ??????? ????? ????????? ??????? ???????? ????? ?????? ??? ??????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????







??????? ???? ?? Comparison of virtual VSD and spiking activity.? ????????? ?????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?? ???????????? ???????? ??? ??? ??? ???????? ???? ??? ??? ????????? ????????? ???? ???????? A) 
????????? ???????? ???? ??? ?????? ????????????????? ?????? ???????? ?????? ??? ?????????? B)?



















???????????? ??? ??????? ??????? ??? ???? ????? ??? ????????? ????? ?? ???????? ??????? ????? ????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????? ??????????? ??? ???? ??????? ???????????? ???????? ????? ??????? ???? ???? ?????? ??????
?????????? ?????? ??? ???????? ????????????? ??? ???? ???????? ????? ??? ???? ????????? ???? ??????? ??????
?????????????????????????????????????????????????????????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????




?????????? ???????????? ??? ????? ??? ????????? ????????????? ????? ?????????? ?????????? ???????? ???
??????????? ????? ????????????? ????????? ???? ???????? ?????? ???????? ????????? ????????????????
????????????????????????????????????????? ???????????????????? ???????????????????????????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????????????? ????????? ???????? ???????????? ???????????????????????????????????? ?????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????????? ??? ???????? ???? ????? ?? ??????? ??∗?? ???? ??∗??????????? ??? ??????? ????? ????????
????????????????????????????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????? ???? ?????? ?????? ??? ?????????????? ???????????? ??? ???? ?????????? ??? ???? ??????? ??????
????????????? ??????? ?????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????????????????????????????????????????? ???????????????????????????????????????????
???????????? ??? ?????????????? ????????? ???????????? ???? ??????????? ???????????????????????????
???????? ?????? ???? ???????? ???????????? ????????? ??????? ???????? ???? ??????? ?????????????





????? ??????? ???????????? ??? ???? ???????????????????? ?????????? ???? ????? ???? ??? ????? ???????




?????????? ???????? ??? ????????? ?????? ???? ?????????? ???????????? ????????? ????????? ??????
???????????????????? ?????????????????????????????????
?
fhrf(t) = ൜ 0 if t≤t0 (t-t0)r∙e-k∙(t-t0) else  ?????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????? ????? ????? ?? ????????? ????????? ??????????? ????????? ????????????????????????????????









? Ai(t) = α∙ ෍ fhrf(t-tspike)
spikes
+ (1-α)∙(gi(t)*fhrf(t)) ?????
?????? ?? ???? ?? ??????? ???????? ?? ???? ?? ???????? ???? ????? ??????? ???? ??????? ??? ??????? ????
????????? ????????????? ??? ???? ???????? ?????? ???? ???? ???? ??? ????????? ?????? ????????? ????? ????








??????? ???? ??Approximated BOLD signal depending on contribution factor.? ???????????
??????????????????????????????????????????????????????????????A)??????????????????????????
??????????????????B)???????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????? ?????? ??? ?????? ??????????????? ?????? ???? ????????? ???????? ????? ???????? ???? ?????
???????? ??????? ???? ??????????? ??? ???? ???? ??? ?????? ??? ????? ?????? ??? ??? ??????????? ???????
?????????????????????????????
?
???? ????????????? ??? ????? ??????? ??? ???? ???????? ????? ??????? ???? ????????? ???? ???????




















?????? ???????????? ???????????????????????????????? ?? ?????? ????????? ??????? ???????? ???? ????
???????????????????????????????????????????????????????????????????? ?????????????????
?




?????????????????? ?????????????????????????????????? ???? ??? ????? ??? ????????? ??????????? ???????





????????????????????? ?????? ??? ?? ?????????? ??????? ????? ??? ??????? ???? ??????? ??? ??????
????????????????????????????????????????????????? ??????????????????????? ??????????????????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????









4.5 Validation of network activity 
4.5.1 Overview 
????????? ????????? ??? ????????? ???? ?? ??????????????????? ????????? ???????? ???? ???????????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????? ????? ??????? ??????? ?????????? ????? ????????? ?? ?????? ?????????? ??????? ????????
????? ???????? ????????? ???? ????????? ??????? ????? ?? ???????? ???? ??? ??????????? ?????? ??????
???????????? ????? ??????????? ??? ????? ??? ????????? ??? ????? ????? ??? ???? ?????????? ???? ??????
????????????? ???????????????????????????????????????????????????????? ??????????????????????
???????????? ???? ???????? ?????? ??? ????? ??????? ????????? ?????? ?????????? ??? ????? ???????????
?????????????? ??????? ???? ????????? ??????? ?????????? ????? ????? ??? ????????? ???? ?????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????? ?????????
???????????? ?????????????? ????? ??? ?????? ??? ????????? ?????????? ????????? ???? ??? ???????? ????
???????????? ?????????? ????? ??????? ????????? ??????? ????????? ????????????? ??? ???? ????? ?????? ???
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????? ??? ?? ??????? ??? ??????? ???????????????????????????? ??????????? ??????? ???? ???????? ????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????











???????? ?????????? ????? ?? ??????????????? ???????????????? ??????????? ????? ??????????? ????
???????????????????????? ????????? ???????????????????????????????????????











????????? ?????? ???? ??? ??????????? ????? ???? ??????? ??????? ????????? ??? ???????????????? ??? ????














???????????? ??? ??????????????????????????????????? ?????????????????????????????????????????????
??????????????????????????? ??? ?????? ?????????????? ???? ???????? ?????????? ??? ???? ?????? ??? ????




4.5.3 Comparing brain activity 
???????????? ???? ?????????????????????????? ??? ???? ???????????????? ???? ???? ???????????????




??? ???? ????? ??? ???? ?????????????????????????????? ???? ???? ????????? ????????? ??????? ????????
????? ???? ?????????? ??? ???? ?????????? ????????? ???????? ?????? ???????? ???????? ???????? ????????
?????????????? ???? ?????? ?????? ????? ???????? ??????????? ?????? ??? ???? ?? ??????? ??????? ?????
??????? ??????? ????????????? ?????? ???????? ??? ?????????? ??? ?? ??????? ??????? ??? ???? ?????????
???????????????????????????????????? ??????????????????????
?????????????????????????????????????????????????????????? ?????????????????????????????????







??????? ????? ??Comparison between in-vivo and in-silico VSD imaging measurements 
of activity propagation from barrel cortex.? A)? ????????????? ???? ??????? ????? ?????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????ABC)????????????????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???? ???????? ??????????? ?????????? ???????????? ????? ?????????? ???? B)? ??????? ???????????? C)?
????????????????????????????????????D)???????????????????????????????????????????????????







???????? ????? ????????????????????? ???? ???????? ?????????????????????????? ???? ??? ???? ????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??? ?????? ?????????????? ???? ???????? ??? ???? ??????????????? ????????? ????? ????? ???? ??????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????? ???




??????????? ?????????????? ??????????? ????????????? ?? ????????? ??????????? ??? ???? ??????????????
??????? ??????? ??? ???? ??????? ????? ???? ??? ???? ??? ?? ??????? ????????? ???????? ???? ???????????
????????? ??????? ??? ???? ??????? ?????????? ??????????? ???????????? ??? ?????? ???? ????? ???????????
???????? ???? ????????? ??? ?????? ??? ?????????? ?????? ?????????? ??? ???? ?????? ??????? ?????
??????????????????????????????????????????? ???????????????????????????????????????????????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????





??????????????Comparison of VSD activity onset measured at specific positions.?A)? ?????
?????????? ??? ???? ????????? ????????? ?????????????? ??? ???? ??????????? ?????? ????????? ??? ????
????????????????????????????????????????????????????????????????BC)?????????????????????????????
?????????? ????????? ????????? ???????? ????????????? ???? ???????? ????? B)? ?????? ???????
???????????????C) ???????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???? ??? ???? ???????? ?????????? ?????? ?????? ???????????????????????????? ????????????????????????
















??????????? ??? ???????????? ????????? ?? ????? ????????? ??? ???????? ???? ???? ?????? ??????? ???
????????????????????????????????????????????????????????
Nparams = Nneu∙12 + Nneu∙mout∙6 
??????????? ??? ??????????????????????????????? ????????????????????????????????????????????
????? ???????? ????????????????????? ???? ???????????????????????????????????????????? ???? ?????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????????????? ??????????? ????? ??? ??????? ????????????? ?????????????? ????????????????????? ???
????? ???????????? ????????? ???? ??? ?????? ???? ?????? ????? ?????? ???? ????? ??? ???? ????????
???????????????????????? ?????????????????????
???? ???? ??? ????? ???????????? ??? ?????? ???? ? ????? ??? ????? ??? ?????? ??????????? ??? ????????
?????????? ??? ????????????? ?? ????????? ??? ?????? ?????????? ????? ?????????? ???? ????????? ?????????
????????????????????? ????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????? ??????????????????? ?????????????????????????? ???????????????? ???????????? ?????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????







?????? ????????????? ?? ????????????????? ??? ???? ???? ????? ???? ????????????????????? ??????????
?????????????????????????????????????????????????
?
4.6.1 Impact of network size scaling 
????????????? ???????? ????????? ???????? ???????????????????????????? ???????????? ??? ?????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????? ??? ???????? ????????? ??????? ?? ?????????? ?? ?? ??????? ????? ???????????? ????? ??????
???????????? ????????????? ??? ????????? ?????? ???????????? ???????????? ??? ??????? ???? ????????? ???
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????????????????????????????????????????????
???? ???? ????????????? ??? ??????? ???????????? ?????? ???? ????????? ??????? ??? ??? ??? ?????? ??????
?????????????????????????????????? ?????????????????????????? ????????????????????????????




????? ??? ????????????? ??? ???????? ???? ?????????? ????????? ???????????? ?????????? ??? ????? ????




???????? ?????????? ???????? ??????? ????? ???? ????????? ??? ????? ??????? ???? ????????? ???????? ???
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????





























??????? ????? ? Impact of down-scaled synaptic numbers on resulting VSD activity. ????
??????? ??? ???????? ???? ??????? ???? ?????? ??? ??? ??? ???? ????????? ??????? ?????? ???? ??????? ???
????????? ??????????????????????????????? ???A)? ?????B)? ????C)? ????????D)? ?????? ?????????????




????? ??? ??? ?????? ??????? ????????? ???? ??? ??? ???? ??????? ??? ????????? ???? ???????? ?????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????
??? ???? ???????? ???????? ??????? ???? ????????? ??? ????????? ???? ???????????????? ??? ?????????




???????????? ????????????????????????????????????????? ??????? ???????????????? ??? ???? ????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????????????? ????????????????????????????? ??? ????? ????????? ??????????????????? ??? ???????????
????????? ??? ???? ?????? ???? ????? ??? ????????? ????? ???? ????????? ??? ?????? ??? ?? ??????? ?????
?????????????
?
4.6.2 Impact of synaptic conductance scaling 
????????????????????????? ???????????????????????? ??????????? ???????? ??????????????????????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????? ??? ???????????? ??? ????????? ?? ???????????? ???????? ??? ???? ????????? ???????? ???
?????????????? ?????? ???????? ??????????? ???? ??????????? ??? ?? ???????? ???? ????? ??? ?????????
?????????? ?????????? ?????????? ????????????? ??? ??????? ????? ??????? ??????? ????? ???? ???????? ???
????????????? ?????????? ???? ??? ????? ?????????? ???????????? ??? ?????? ??? ??????? ?????????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??? ???? ????????????????????????????????????????????????????????? ????????????????????????????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????




?????? ?? ?????? ????????? ?????? ??? ????? ???????? ?????? ???????? ?? ????? ????????? ??? ????????????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????? ?????? ???? ???????? ??? ????? ???????? ??? ?????????? ??? ???????? ???????? ??? ???? ???????? ???
????????????????????????????????????????????????????
?
4.6.2.1 Scaling all synapses 
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????? ???
???? ???????????????? ????????? ?????? ??????????? ??????????? ???? ????????? ????????? ???????????? ????
???????????? ????????? ???? ?????? ????????? ??? ?????????? ???????? ???????? ?????????? ??? ????
??????????????????? ???????????????????????????? ???????????? ??????????????????????????????
?????????????????????????????????? ???????????????????????? ???????????????????????????????????

















???????????? ???????? ????????? ?????????? ????????????? ??? ???? ????? ??? ?????????????????????




??????????????????? ??????????????????????????? ????????? ????????????????????? ???? ????????




??????????? ???????? ????????????? ?????? ???????????? ??? ???? ????? ???????? ????? ????????? ???
???????? ?????????????????????????????
?
4.6.2.2 Independent short-range connectivity conductance scaling 
?????? ??? ??????? ??? ???? ???????????? ????????????? ??? ??????????? ????????????? ??? ?????????
????????????? ?????? ???? ????????? ?????? ???????????? ??? ???? ?????? ?????????? ????? ??????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??? ?????????? ????????? ??? ??????? ????????? ???? ??? ??? ???? ??? ???????? ???? ????? ??? ??????????
??????????????????????????? ????????????? ??????????????????????????????????????????? ????????
????????????????????
??? ???????? ??? ????? ?????? ???? ???????????? ??? ??????????? ???????????????? ???????? ???????????
????????? ??????????? ???? ????? ???? ??? ????? ???? ??????????? ???????????? ??????? ???? ????
???????????? ??? ???????? ?????? ??? ????????? ?????? ????? ??????????? ?????????????? ???? ??? ??????
???????????????????????????????????????
??? ?????? ????? ?????? ?? ???????? ??? ??????? ?????? ????????? ??????????? ????????? ??????????? ????







??????? ????? ?? Impact of microscale synaptic conductance scaling in the absence of 
mesoscale connectivity.? ????????????? ????? ??????? ???A)? ??????B)? ?????? ????C)? ????? ???
?????? ????????? ???????? ???? ????????? ??? ?????? ??? ?????? ????????????????? ?????? ???????? ?????? ???
???????????? ??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????? 
?
4.6.2.3 Independent long-range connectivity conductance scaling 
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????







???? ???????? ??????? ???? ???????? ?????? ?????????? ????? ??????????? ??? ??????????? ?????????
???????????? ???? ?????????? ???????? ??????? ????????????? ??????? ???????????? ??????? ????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????? ????? ???? ???????? ???? ??????????? ???? ???????? ????????? ???????? ??????? ???? ?????????




??????? ????? ?? Impact of mesoscale conductance scaling in the absence of microscale 









??????? ????? ?? Impact of mesoscale conductance scaling in the absence of microscale 




4.6.3 Impact of stimulation areas 
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????






4.6.3.1 Somatosensory cortical stimulation variation 
??? ??????????? ???? ??? ???? ?????????????? ????????? ???????? ??? ??????? ?????????????? ??????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??? ?????? ??? ????? ???? ?????? ???????? ??????? ???????? ???? ?????? ??? ???? ???????? ??? ???????? ?????
?????????? ??? ??? ?????????? ??? ????? ??????????? ????? ???? ????? ?? ???????????? ??? ???? ???????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????????????????????? ??????? ?????? ??????????????? ???????????? ???????????????????????? ????
?????? ???? ??????????? ???? ?????????????????????? ??????????? ?????????? ???? ????? ??????
??????????????????????????????????????????????????????
????? ???????? ??? ???? ????????? ????????????? ???????? ???? ???????????? ?????????? ???????? ????
???????? ?????????????? ??????? ??? ?? ?????? ??????? ?????? ???? ?????????? ??????? ?????? ??? ??????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????









??????? ????? ?? Impact of local spatial variation of external stimulus in the 
somatosensory cortex.?????????????????????????????????????????????????????????????????????






4.6.3.2 Cortical areas 






??????? ????? ?? Impact of externally stimulated primary cortical regions.? ???? ?????? ??
???????? ???A)? ???? ???????? ?????????????? ????????B)? ???? ???????? ??????? ???????? ????C)? ????
???????? ????????? ???????????? ???????????? ???? ????????? ??? ?????? ??? ?????? ?????????????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?
???? ???????? ??????? ??? ????????? ??????????? ???????????? ???????? ??? ???? ????????????????? ????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????? ???? ?????? ??? ????????? ??????? ??? ????????? ???? ????? ???????????? ???????? ?????????? ????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????














4.6.3.3 Thalamic areas 
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??? ?????? ??????????????? ???????? ??????????????????? ???????? ?????? ??????????? ????????? ?????????
??? ????? ????? ???? ????????? ???????????? ???????? ????????? ???????? ??? ?????????? ??? ???????????
??????????????????????????? ?????????????? ??????????? ?????????????? ??????????????????? ??? ?????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????? ?????????????????
??????????
??? ??? ?????? ??? ??????????? ??? ?????? ????????? ?????????? ???? ???????? ?????????????? ????????












??????????????Spiking activity propagation after thalamic stimulation.????????????????A)?
?????????????????????????????????? ???????B)? ??????????????????????????????? ??????? ????C)?
???? ??????? ??????????? ???????? ?????? ????? ??? ???????? ????? ?????????? ???????? ????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????
?
???? ???? ???????????? ????????? ?? ?????????? ???????? ????? ?? ????????? ????????? ???????? ??? ????
???????????????????? ??? ????????????????????????????????? ??????????????????????????? ?????
????????? ????? ??? ???? ????????? ???????????? ?????????????? ????? ???? ??????? ?????? ??? ???? ?????????
???????? ????? ???????? ????????? ??? ???????? ????????? ???????????? ????? ???? ???? ???????? ???????
????????????????
????????? ??? ???????? ??? ???? ???? ???? ???? ????? ???? ??????? ??? ???????????? ????????? ????????
?????????? ??? ????????? ???? ????????? ?????? ???? ??????????????? ??? ???? ????????? ??????? ????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????? ?? ??????? ?????????? ??????????? ?????????? ???????????? ?????????? ????? ????????? ???? ????
?????????? ????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????? ???????????? ??? ????????? ???? ???????????? ???????????? ??? ??? ?????????? ??? ?????????????
???????????????????????????????????????
??????????????????????????????????????????????? ??????????????????????????????????????????






???? ????????????? ??????? ????? ???? ???????? ???????? ??? ????? ??????????????? ??????? ?????????





??????? ????? ?? Impact of thalamic stimulation on brain-wide activation, at fixed times. 
???????????????A)??????????????????????????????????????????B)????????????????????????????????
???????????C)????? ?????????????????????????????????????????????????????????????????????????







??????? ????? ?? All available rAAV experiments targeting the 3 stimulated thalamic 
regions.???????????????A)????????? ??????????????????????????????????????B)???????????????????
?????????C)???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????? ????????????????????????????????????????? ??? ?????? ?????????????? ? ?????????? ??????
????????????????????????????????????????????????????
?
4.6.4 Impact of dynamic models 
????? ???????????? ??????? ???????? ???????? ???? ??????? ???? ????????? ?????????????? ???????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????? ???????????
? ????? ???????????????? ??? ??????????????? ????????? ????? ???? ????????? ??? ????????
????????? ??????????? ??????????? ??????????? ????? ??? ???????? ???? ??? ???? ??????
???????????????????????????????????????? ?????????????????????????????????????????
? ???????? ??? ???????? ????????????? ??? ????? ??? ???? ???????? ???? ??????????? ?????????
???????
? ????? ?????????? ??????????? ??? ?????? ??? ??? ????? ??? ????????? ????????? ???????????
??????????
??? ????? ???????????? ???????? ???? ????????? ??? ??????????????? ????????? ????????? ???????????








4.6.4.1 Neuronal adaptation 
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????????????????????????????a?????b???????????????????????????????????????????????????
?????? ????? ????? ???? ????????? ???????? ??? ?? ?????? ?????????? ???? ????? ?????? ??????? ????? ????
??????????????????????????????????????????????????? ??????????????????????????????????????????
????????? ????????????? ???? ???? ????????? ???? ????????? ??? ????? ??? ???? ????????????? ????????
???????????????
??? ???? ???? ???????? ???? ???????????? ???????????? ???????? ???? ???? ???????? ?????????? ??? ????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????





















4.6.4.2 Dynamic synapses 
??? ?? ?????????? ?????????? ??? ????????? ???? ???????? ????????? ??? ???? ???????? ??? ???????
????????????? ????? ???? ?? ???????????? ?????? ??? ????????? ????????? ??????????? ???? ?????????????
????????? ??? ?????????? ????????????? ??????????? ????? ??? ?????????????? ??? ?? ???????? ??? ???? ???
?????????????? ?????? ????? ????????? ????????????? ?????? ???? ???????? ???????????? ????????? ??? ????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????????????? ?????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???? ???????????? ??? ?????? ???????? ???????? ???????????? ????????? ???????? ???? ???? ?????????? ???
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????????????? ??????????????????????????????? ????????????????????? ??? ??????????????????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????? ?????? ???? ??????? ??? ????????????? ??? ???? ???????????????? ???????????? ????? ????????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????? ??????? ??????????? ????????? ??? ???? ???????? ???? ?? ????????? ??? ????????? ???????????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????????????? ??? ??????????? ????????????? ??????????? ?????????????????????? ???????????????







??????? ????? ?? Effects of removing synaptic adaptation on short-term activity 
propagation.??????????????????????????????????????A)?????????????B)??????????????????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????














????????? ??????????? ?????? ?????? ??? ??????? ??? ??????????? ?????????? ???? ??????????? ????????
???????????
??? ?????? ??????????? ???? ??????????????????????? ????????? ????? ?? ????? ???????? ??????? ??????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????? ????? ?????? ??? ???????? ????? ?????? ???? ??????????? ??????????? ????? ??????? ?????? ????
???????? ??? ???????? ???????? ???????? ????? ??????? ????? ??????????? ????????? ???? ?????????
??????????? ???????? ????? ????????? ??? ?????? ???????????? ????????????? ????????? ??? ???? ???????













??????? ????? ?? Self-sustaining spiking activity in the brain due to removal of all 
adaptation effects.?A)? ???????????? ?????? ?????? ??????? ????? ?????? ???? ??????????? ??????? ???
????????????????????????????????????B)??????????????????????????????????????????????????????
?????????? ???????? ??? ?????????????????????? ??????????????????????? ???????????? ????????????????
???????????????????????
?
4.6.5 Impact of electrical type diversity 
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????? ????? ??????????????? ?????????? ???? ????????? ??? ??????? ??? ??????? ????? ???????????
????????? ??? ????? ????????? ??? ???????? ????? ?????????? ????? ??????????? ??? ????????? ??? ?????????
????? ???? ??????????? ?????? ???? ??? ?????? ??? ??????????? ?????????????? ???? ?????????? ??????
????????? ????? ???????? ?????? ?????? ???? ???? ??? ???? ????? ?????????? ?????? ??? ???? ??????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????? ??????????
?????? ??? ???? ????? ??????? ???????? ?????????? ??????? ???????? ???????? ??? ??????????? ??????????
???????? ???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????






??????? ????? ?? Spiking activity difference between varied and homogenized electrical 
types. ????? ?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???? ????? ??? ???? ???????????? ????????? ??????? ????? ??? ???? ?????? ????? ??? ????????? ????A)? ????
????????????????????B)????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???? ????????? ???????????? ??????? ???????? ??? ???? ????????? ????????? ???? ??? ???????? ??????? ??????
????? ?????????? ??? ????????? ????????? ???? ???????? ??????? ?????? ?????? ?? ????? ???????? ???? D)? ????
???????? ????E) ???? ??????????????????????????? ????? ?????????? ???????? ???????????? ??? ?? ???







????????? ???????? ?????? ???????? ????? ?????? ???????? ??? ?????? ????????? ?????? ???? ???? ????? ???
???????????? ?????????????????????????? ????????????????????????????????? ???????????????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???? ??????????? ????????? ?????? ?????????? ??????? ???????? ?????? ???????? ???????? ???????? ??? ????
?????? ???????????????? ??? ???????????? ??????????? ?????????? ????????????????????????????? ?????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????? ?????
??????????? ??????????????????????????????????????? ??? ???????????????????????????????????? ?????
????????? ??????? ???? ??? ???? ??????????? ??????????? ??????? ????? ??? ???? ????? ??? ???????????????






??????????????Impact of electrical type diversity on firing rate distribution.??????????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????? ???? ?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????











?????????????? ?????? ???? ????? ?????????? ??? ????????? ??? ??????????? ???? ????????? ????????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???? ????????? ???????? ??? ???? ????????? ??? ???????? ???????????? ??? ?????????????? ??????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????? ????????? ??????? ??? ??? ??? ?????????????? ??? ?????????? ??? ??? ???????? ?????????????
???????????????????????
???????????? ??? ??? ????????????? ?????? ???? ???????????????? ????? ??????????? ???????? ?? ???????





???? ????????? ??? ????? ???????? ?????????? ??? ???????? ????? ?????? ?????????? ???? ???????? ?????









????????????????????????????? ???? ?????? ??????????????????????????????????????????????????
???????????????????????????????????? ??????? ?????????????????? ??????????? ??? ???? ???????????????














????????? ??????????? ??? ???????????? ????????? ???????????? ???????? ?????? ??????????? ????????









????? ????????? ?????????? ???? ??????????? ????????? ??? ???? ??????? ????????? ???? ????????? ??? ????
??????????? ?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????? ??? ???????? ?????? ??? ???? ?????????????? ???????? ??? ????????? ????????? ????????? ??? ???
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??? ???????? ?????????? ??? ???? ??????? ??? ???? ???????????? ??? ??????????? ????? ??????? ??????????
?????????????
?????????? ???? ?????? ??? ??????? ?????? ????????????? ????????????? ?????? ????? ??? ?? ?????






5 Embodying the brain: an exploratory approach 
?
?????????????? ?????? ??? ???????? ??? ??????????? ??????? ?????? ??? ??????? ???????? ?????? ??? ??
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????? ????????? ??? ?????? ??? ???????? ??? ???????????? ???????????? ?????? ???? ????????????
???????????? ???? ??? ?????????? ??? ????????? ??????????????? ??? ??? ???? ??????? ?????????????
????????????????????????????????????????????????? ?????????????????????????????????????????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????? ?????????? ???? ???? ??????? ????????????? ?? ???????? ??????? ???????? ????? ?? ????????????
????????????????????????????????????????? ????????????????????????????????????????????????????
???? ???????????????? ???? ???????????????????????? ???????? ???????? ??? ?????????? ????????????????
?????????? ??? ??????????????? ???????? ?????? ?????? ????????? ??????????? ???? ???? ??? ???? ??????
?????????? ????? ???????? ?????? ????????? ?????? ?????????? ?????? ??? ??????? ??????????? ??? ?????




?????????????Closed-loop between the brain and the body. 
?
??? ?? ???????? ??? ???????? ??? ???????? ?? ???????? ????????? ?????? ????? ??? ??????? ?? ????????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????????? ???????? ?????? ????? ?????????? ???????? ?????????????? ???? ??????????? ??? ???????????













??????? ???? ??Virtual environments for animal behavior experiments. ?? ????? ?????? ???
????????? ???????? ????????????? ???? ??? ?????????? ??? ?????????? ?????? ??????????? ????????????
??????????????????????????????????????????????????
?
5.1 Mouse virtual body 
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????????????????????????????????? ?????? ????? ??????????? ?????????? ?????????? ??????????????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????? ????????????????????????????????????? ?????????????? ??????




??? ?????? ???????? ???????? ?????????? ??? ???? ???????? ??? ???????? ???????? ???????????? ??????? ????
???????? ????? ?????????????? ???? ???????? ???? ????????? ?????????? ???? ???? ???????????? ???
??????????????????????????????????????????????
?
5.1.1 Armature and rigging 




??????????? ??? ???????? ???? ??????????? ????? ???? ????? ????????? ?????? ?????????? ?????????






???? ????? ????? ???? ??? ??????? ???? ????? ?????? ????? ??? ???? ?????????????? ??????? ??? ???? ?????
????????? ????? ???? ????? ?????? ?????????? ?????????? ??????? ?????????? ??????????????? ????? ???
??????????? ??????? ??????????? ????? ??????????? ???????? ??????? ????? ???????? ???? ??????? ??? ????
????? ??? ????????? ??????? ???? ?????????? ??? ???? ????????? ?????? ???? ???????? ??????????
????????????? ?????????????????????????????????????????????????
?
???????? ???? ??Creation and rigging of the mouse skeleton.?A)? ?????????????? ??? ???? ?????
????????????????????????????????????????? ??????????????????????????????????????????????????????B)?
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????




5.1.2 Physical interaction shapes 
???? ????? ????? ??? ???? ???????? ?????????? ???? ??? ??????? ????????? ??????????? ???? ????????????












??????????? ???????????????? ???? ?????? ??????? ??? ???? ??????????? ????? ???? ??? ????????? ????? ????
??????? ??? ???? ????????????? ????? ???? ???? ??????? ????? ?????? ????? ???? ?????????? ??? ??????
?????????????????????????????? ?????????????????????????????????????????????????? ?????????????




???????????? ???????? ??? ?????? ??? ??? ???????????? ??? ?? ?????? ????? ???????????? ??? ????? ???????
????????????? ??? ???? ????? ????? ??? ??????? ????? ???????? ??? ?? ?? ???????? ????? ??? ??????????????
????????? ????? ???? ???????? ?????? ??? ???????? ??????? ????? ???? ???????????? ???? ????????????
??????????? ???? ???????? ??????? ???????? ?????? ??????? ????????? ???? ???? ???????? ??? ????????? ??? ?????
??????? ???? ???? ????? ???????? ??? ???????????? ???????? ???????? ???? ???????? ????????? ??? ?????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????? ??????????????????
??????????????????? ???? ???? ????????? ??? ????????? ????? ???? ??? ???????????? ???????? ??????? ?????
??????????? ?????? ???????? ??????? ????? ???????????? ?????? ?????????????? ?????? ????????? ????? ???
????????? ???????? ??? ???????? ?? ????? ????????? ???????? ??????????????? ??? ???? ?????? ????? ?????
??????????????
?
?????????????Building virtual body collision boundaries. A)????????????????????????????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????B)??????????







5.2 Mapping closed-loop senses 
????????? ????????? ?? ?????? ???????? ??? ???????? ?????? ???????????? ??? ???? ????????????? ????????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????





5.2.1 Somatosensory and whisker input 
?????????????????????????????????????????? ????????????? ????????????????????????????????????
???? ???????? ?????????????? ???????? ???? ????? ???????????? ????? ?? ???? ????????? ????????????
????? ????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????? ???????? ?????????? ?????????? ??? ????????????? ????? ???? ?????????????? ????????? ?????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????









?????????????Mapping of the mouse somatosensory cortex homunculus.?A)???????????????
????????? ????? ???????????? ??? ???? ???????? ?????????? ?????? ?????????????? ??? ????? ?????? ?????
???????????????????? ???????????????????????????????????? ??????????????????????????? ???B)?
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????????????????????????????C)????????????????????????????????????????????????????????????
??????????? ??? ????? ?????? ?????????? ????? ???????? ???????? ????????????? ??? ?????? ????????? ???
??????????????????????????????????????????????????????????????????????
?
??? ???????????? ??????? ???? ??????? ????????? ??? ???? ?????? ?????????????? ????? ???? ?????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????? ????????????????????????
???? ????????? ??????? ????? ???? ??? ??????? ?? ?? ???????????? ??? ?? ????? ????? ???????? ???????









?????????????Response of barrel cortices to whisker deflection. ??????????????????????????





????????? ???????? ?????? ??????????????? ?????????????? ??????????????????? ?????????????????????




??? ???? ??????????? ????????? ????????????? ???? ??? ???? ????? ???????? ??????? ?????????????????
??????????????????????????? ??????T?????????????
? T = ൬x1-x3 x2-x3y1-y3 y2-y3൰ ?????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????????????????????????????????????????????????????????
? ൬λ1λ2൰ = T




? λ3 = 1 - λ1 - λ2 ?????
ݎԦ???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????ݎԦଷ஽??????????????????
? rԦ3D = λ1rԦ13D+ λ2rԦ23D+λ3rԦ33D ?????
ݎԦ௜ଷ஽??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????? ??? ???? ???????? ??? ???? ?????? ???? ?????????????? ??????????? ???? ????????? ???? ????
?????????? ????????? ??? ????? ????????? ??????? ???? ????? ???????????? ??? ????????? ?????
???????????? ??? ???????????????????????????????? ?????????? ????? ???????????????? ????????? ???
???????????????????????????????????????????????? ???????????????????????? ???? ????????? ????????




??????? ???? ?? Transformation of contact positions from the world to texture 
coordinates.? A)? ??? ???? ????? ??? ???? ???????? ??? ??? ??????? ????????? ???????? ????? ????
????????????? ???? ???????? ?????? ???? ?????????? ???? ???? ?????????? ??? ???? ????? ??????? ???????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????B)???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????






????????? ???????? ????????? ??? ???? ?????? ??????? ???????????? ??????????? ????????? ???????? ??
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????




?????????????? ???????? ????? ????? ???? ??? ???????????? ?????????? ???? ?????????? ?????? ????????
????????????????????????????????????????
?
5.2.2 Visual input 
?????? ???????? ?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????? ?? ??????? ??????? ???????? ???????? ???? ???????? ???????? ???????????? ???? ???? ??????





?????????????Virtual cameras used for visual input. ????????????????????????? ???? ?????????








??????? ??????? ??? ???? ????????? ???????????? ??????????? ???? ????????? ??? ????? ???? ????? ?????????










5.2.3 Other inputs 
??? ????????? ??? ???? ?????????????? ???? ??????? ?????????????? ?????? ?????? ???? ?????? ??????? ???
????????????????????????????????????????? ????????????????????????????????????????????????????
???? ???? ????? ??? ?????? ?????? ???????? ?????? ???????? ???? ???????????? ??? ???? ?????? ????????
??????????????????????????????????
? ??????????????? ????????????????????????????????????????? ?????????????????????????
??????????????????????????????????????
- ????? Ia? ????????? ??? ???? ??????? ?????????? ??????? ???? ??? ???????????? ????
???????????????????????
- ?????Ib????????????? ??????????????






???? ????????????? ?????? ?????? ??????? ??? ???? ???????????? ????????? ?? ????????? ??????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??? ???????????? ??????? ???????????? ?????????? ???????????? ???????????????????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????????? ??????????????????????????????????????????????
? ?????? ???? ? ?????????? ??????????? ???? ????? ????????? ????? ?????? ???? ?? ????????
??????????????????????????????????????????????? ??????????????????????????????????








5.2.4 Output mapping 
5.2.4.1 Muscle creation 
????? ???????? ????????????? ??????? ???????? ???????????? ??????????? ??? ?????????????? ??????
???????? ????????? ??????????? ???????? ???????? ????? ??? ????? ??? ?? ???????????? ??? ????????????
????????? ???????? ???? ??????? ????????? ??? ???????? ???? ????? ?????? ????????????? ????? ??? ??






???????? ????? ???????? ?????? ???? ?????? ??????? ?? ???????? ??????? ?????? ??????? ????? ??????? ??????
?????????????????? ????????? ?? ???????? ?????????????????? ????????????? ???? ?????? ??????? ??? ????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????????????????????????????????????? ???????????? ???????????????????????????????????????





???????? ???? ?? Illustration of a pair of flexor and extensor torque-based muscles. ??? 







??????? ????? ??Example of a simple periodic movement using a torque-based muscular 
system. ???? ?? ??????? ???? ????????? ??? ????????? ???????????? ????????? ????? ???? ???? ?????? ??
?????????????????????????????????????????? ??????????????????????????????????? ???????????????





5.2.4.2 Reconstructing the motor pathway: an outlook 
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????? ????? ??? ?????????????? ????? ??? ???? ????? ??? ????? ??????? ??? ???? ???????? ??????? ???
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????????? ???? ????? ??????? ????? ????????? ??? ???????? ?????? ???????? ???? ?????? ??? ???????
????????????? ??????? ????? ??? ???????? ??????????? ????? ????????? ??? ?? ???????????? ??? ????????
??????????????????? ?????? ??????????????????????? ?????????? ??????? ????????????? ????????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????








?????? ?????? ?????????? ??????? ????????? ?? ????? ??????? ?????? ??????????????????? ????? ???? ????








6 Publicly available scientific resources 
?
???????????????????? ??????????????????????????????????????????????????????????????? ?????????






???? ?????????? ??????? ????????? ???? ??? ???? ?????????????? ?????????? ??? ??????? ???????? ??????
??????? ???????????????????? ????????????? ???? ???????? ?????? ??????????? ???????????? ????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????? ????????? ??? ?????? ??? ??????????? ????????? ????? ???????? ????? ??????? ?????? ??????? ????
??????????????????????????????????????????????????????????????
?
6.1 Blue Brain Cell and Connectivity Atlas 
6.1.1 Overview 






? ????????????????? ????????????????????????????????????????????????????????? ??? ????
?????????? ??????? ????????? ???????? ???????????? ??????? ??? ???? ??????? ????
??????????????????????????





???? ???? ?????????? ???? ???????? ????? ?????? ????? ??????? ?????? ????????? ????? ???????? ????






6.1.2 Cell positions and types 
???? ???????? ????????? ???? ?????????????? ?????????? ??? ?????? ??? ???? ???????? ????????? ????? ????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????????????????????????????????????????????????????????????? ????????????????????????????
????????? ????????????????????????????????? ?????????????????????????????? ?????? ??? ????????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?? ??????????? ?????? ??? ?? ??????????? ????????? ??? ???? ?????? ???????? ????? ??? ???????? ?????? ????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????? ??? ??? ??????????? ??????? ???? ?? ??????? ????????? ??? ???? ???????????? ??????????? ??????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????? ????????? ?????????? ????????? ?????? ??????????????? ??????? ???????? ??? ?????? ??????????















???? ???????? ???????? ???????? ?????? ??????? ???? ???? ???????? ?????? ?????? ????? ???? ??????
??????????????????????????????????????????????????????????????? ???????????????????????????????
??????? ???????????? ???????? ??? ???? ???????? ??? ????? ?????? ?????? ????????? ??????????? ??? ??????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??? ?????? ????????????????? ??? ?????????? ???? ?????????? ??????????????? ???????? ???? ???? ????? ???
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????









??????? ???? ?? Efferent connections can be displayed for any number of manually 
selected neurons. ????????????????????????????????????????????????????????????????????????










????? ?????????? ???? ??? ????????? ??? ???? ?????????????? ???????? ??????? ???? ?????????? ???? ?????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????? ?????????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????? ???? ????? ??? ???? ???????? ???????????? ?????????? ???? ???????? ??????????? ?????????
???????????????????????????????? ??????????????????????????????????????????????????????????
?
??????? ???? ?? Interactive interface for visualization of simulation activity. ???? ?????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????????????????????????????????? ???????????????????????????? ??????????? ????? ??????? ?????????






6.1.5 Collaborative aspect 
???? ???????? ???? ?????? ??? ?? ???????? ?????????????? ???? ?????????????? ????? ???????? ????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????? ??? ?????? ??? ?? ????????? ?????? ?????? ???? ??? ????? ??? ????????? ????? ?????????
??????????? ??????????? ???????? ????? ??????? ????????????? ??????????? ????????? ??? ????? ???????
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
?????? ?????? ???? ????? ??????? ???? ????????????? ?????? ??? ??????????? ??????????? ???????? ????





??????? ???? ?? Automatic validation figure in the Cell Atlas. ??????????? ??? ??????????








??????? ???? ?? Communication tools for uploading and downloading data. ????????????
???? ??????????? ??????????? ???????? ??? ???? ??????? ?????? ???? ?????? ??? ??????????? ??? ??????? ????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????????????? ????????????????????????? ????????????? ?????????????????????????????????????
?
6.1.6 Technical details 
????? ?? ?????????? ???????????? ???? ???? ?????????? ???? ?????????? ?????? ????? ???? ????? ????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???? ????????? ??? ????? ??????????? ???? ???? ????? ??? ???????????? ??? ????? ??? ???????????? ????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??? ??????? ????????? ????? ?????????????? ???? ?????????????? ???????? ???????????????????????? ???
????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????????? ?????????? ???? ?????? ??? ?????????? ??? ???? ???? ????? ?????????? ??? ???? ?????? ????




6.2 Cell generation collaboratory in the Human Brain Project 





?? ?????? ??????? ???? ????????? ??? ?????? ???????? ???? ??????? ???????? ?????? ???? ????? ?? ????????










??????? ???? ?? Interactive Jupyter notebook in the HBP SP6 collaboratory. ????? ??????????
????????????????????????????????????? ?????????????????????????????????????????????????????





6.3 Virtual mouse experiment in the Neurorobotics platform 
of the Human Brain Project 
???? ???????? ?????? ????? ?????????? ??? ????? ????? ???? ?????????? ??? ???????? ?? ???? ????????
????????? ???? ????????? ????? ??????????????????? ????????? ?????? ???????????????????? ??? ????




????? ???? ????????? ??? ?????????? ??? ????? ???????? ????? ???? ?????? ????????? ??? ?? ???????????????
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
??????? ????? ????? ????????? ????? ???????????? ??? ??????????????? ????????? ???????? ??? ????????
??????????????????????
????? ????????????????????????? ???????? ???????????????? ??????? ??????????????????????????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
???????? ??? ???? ????????????? ?????? ?????? ???????? ?????????? ??? ????? ?????? ????? ????????




??????? ???? ?? Transition of the virtual mouse towards the NeuroRobotics Platform 
(NRP). A) ?????????????????? ???????????????? ??? ???????????????????? ?????????????? ?????????
???????????????????????????????????????????????B) ??????????????????????????????????????????????
??? ?? ????? ????? ????????????? ?????????? ?????? ?????? ?????????? ?? ???? ??? ?????? ???? ????????










?????????? ????????? ??? ?????????? ??????? ??? ????????? ?? ?????????????? ????????????? ????????
?????????????????? ??????????? ??????????????????????????? ?????????????????? ???????????? ???????
?????????????????? ??????????????????? ???????? ???? ??????? ??????????? ??????????????? ??????????
???? ??????? ??? ???????? ????? ????????? ??? ?? ??????????? ????? ??? ???????????? ??? ?????? ??? ???
?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
????????????? ??? ????????? ???? ????? ??????????????? ???????? ????????????????? ???????? ?????????
???????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????
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AdEx?????????????????????????????????????????
Afferent/Efferent???????????????????????????????????????????
AIBS???????????????????????????????????
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BGQ?????????????
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E/I???????????????????????
fMRI???????????? ??????????????????????????
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